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RESUMO

Estudamos diferentes aspectos relacionados a biologia reprodutiva de Piper, tendo como
plano de fundo o parentesco filogenético entre espécies coocorrentes e utilizando diferentes
niveis de amostragem, desde a taxocenose até a flor. No capitulo 1, avaliamos a fenologia
reprodutiva de 17 espécies de Piper em uma floresta estacional semidecidua para verificar se
o clima e o parentesco filogenético estdo associados as respostas fenoldgicas dessas espécies
coocorrentes. Apenas a floracdo apresentou sinal filogenético e foi estacional. A frutificacdo
foi influenciada por fatores abioticos, enquanto a floracédo teve uma influéncia compartilhada
de fatores abioticos e das restricdes filogenéticas. Assim, verificamos que mesmo em
ambientes estacionais, pode haver influéncia da filogenia nos eventos reprodutivos. No
capitulo 2, avaliamos o sistema de polinizacdo e testamos se os caracteres florais e dos
polinizadores estdo correlacionados para verificar se 0s polinizadores podem ter mediado a
diversificacdo floral em espécies fenotipicamente generalistas. As espécies sdo entomdfilas e
foram visitadas por 46 espécies de abelhas, besouros, mirideos e moscas. Portanto, sdo
ecoldgica e funcionalmente generalistas. N&o houve correlacdo entre os caracteres florais e 0s
dos visitantes florais, o que sugere que os caracteres analisados ndo representam adaptacdes
aos polinizadores. Outros fatores, p. ex. ambientes-chave, devem estar relacionados com a
diversificacdo do género. No capitulo 3, determinamos a expressdo sexual das espécies, com
enfoque na funcionalidade das flores ao longo da antese, para verificar se existem variagoes
do hermafroditismo, carater considerado como universal nas espécies neotropicais do género.
Observamos variacOes dessa expressdo sexual em quase 25% das espécies aqui estudadas. E
no capitulo 4, determinamos se existe um padrdo de liberacdo de pdlen e exposicdo
estigmatica em espécies neotropicais de Piper, independentemente dos nimeros de estames e
carpelos e da sexualidade da flor. A dinamica dos eventos florais foi semelhante entre as
espécies: a exposicdo e senescéncia estigmatica ocorreu de forma sequencial e gradual em
sentido basipeto e a liberagcdo de pdlen foi assincronica e sequencial. Como as espécies aqui
estudadas pertencem a diferentes clados do género, essas caracteristicas devem ser um padrao

para as espécies neotropicais de Piper.



ABSTRACT

We studied different aspects related to the reproductive biology of Piper, having as
background the phylogenetic relationship among the species and using different levels of
sampling, from the taxocoenosis to the flower. In chapter 1, we evaluated the reproductive
phenology of 17 Piper species in a semideciduous seasonal forest to verify whether climate
and phylogenetic relationshipare associated with the phenological responses of these co-
occurring species. Only flowering showed phylogenetic signal and was seasonal. Fruiting was
influenced by abiotic factors, whereas flowering had a shared influence of abiotic factors and
phylogenetic constraints. Thus, even in seasonal environments, there may be an influence of
phylogeny on reproductive events. In chapter 2, we evaluated the pollination system and
tested whether floral and pollinator characters are correlated to verify whether pollinators may
have mediated floral diversification in phenotypically generalist species. The species are
entomophilous and were visited by 46 species of bees, beetles, mirids and flies. So they are
ecologically and functionally generalist. There was no correlation between floral characters
and floral visitors’ characters, which suggests that the analyzed characters do not represent
adaptations to the pollinators. Other factors, e.g. key environments, should be related to
diversification of this genus. In chapter 3, we determined the sexual expression of species,
focusing on the functionality of flowers throughout the anthesis, to verify whether there are
variations of hermaphroditism, a character considered as universal in the Neotropical species
of the genus. We observed variations of this sexual expression in almost 25% of the species
studied here. And in chapter 4, we determined whether there is a pattern of pollen release and
stigmatic exposure in Neotropical Piper species, independently of the number of stamens and
carpels, and flower sexuality. The dynamic of floral events was similar among species: the
exposure and senescence of stigmas was sequential and gradual in a basipetal direction, and
pollen release was asynchronous and sequential. As the analyzed species belong to different

clades of the genus, these characteristics should be a pattern for Neotropical Piper species.



INTRODUCAO GERAL

Piper € um género pantropical e possui cerca de 2.000 espécies (Quijano-Abril et al.
2006), mas a maior diversidade de espécies ocorre na regido neotropical (Jaramillo e Manos
2001). No Brasil, esta representado por 290 espécies (Guimardes et al. 2015) e a Floresta
Tropical Atlantica € um dos centros de diversificagdo e de endemismos do género, com cerca
de 150 especies (Jaramillo e Manos 2001, Quijano-Abril et al. 2006).

As espécies desse género sdo importantes constituintes do sub-bosque de florestas
tropicais (Hartshorn e Hammel 1994, Greig 2004) e possuem importancia econdmica, como
Piper nigrum (pimenta do reino) que é usada mundialmente como condimento (Greig 2004), e
medicinal (Di Stasi et al. 2002, Dyer et al. 2004). Estudos em diversas areas do conhecimento
tém sido realizados utilizando o género Piper. Em 2004 foi publicado o livro “Piper: a model
genus for studies of phytochemistry, ecology, and evolution”, que aborda diferentes aspectos
ecoldgicos e evolutivos, como as interagdes mutualisticas com formigas (Letourneau 2004) e
morcegos (Fleming 2004), além da ecologia da polinizacdo (Figueiredo e Sazima 2004).
Apesar do conhecimento ja existente sobre esse grupo de plantas, algumas questfes
permaneciam em aberto, principalmente ap6s os estudos filogenéticos que redefiniram a
circunscrigdo do género (Jaramillo e Manos 2001, Jaramillo et al. 2008). Com base nisso,
estudamos diferentes aspectos relacionados a biologia reprodutiva de Piper, tendo como plano
de fundo o parentesco filogenético entre espécies coocorrentes e utilizando diferentes niveis
de amostragem, desde a taxocenose até a flor.

No capitulo 1, avaliamos a fenologia reprodutiva de 17 espécies de Piper em uma
floresta estacional semidecidua para verificar se o clima e o parentesco filogenético estdo
associadas as respostas fenoldgicas dessas espécies coocorrentes. No capitulo 2, avaliamos o
sistema de polinizacdo e testamos se o0s caracteres florais e dos polinizadores estdo
correlacionados para verificar se os polinizadores podem ter mediado a diversificacdo floral
em espécies fenotipicamente generalistas. No capitulo 3, determinamos a expressdo sexual
das flores e das plantas, com enfoque na funcionalidade das flores ao longo da antese, para
verificar se existem variacGes do hermafroditismo, carater considerado como universal nas
especies neotropicais do género. E no capitulo 4, determinamos se existe um padrdo de
liberacdo de podlen e exposicdo estigmatica em espécies neotropicais de Piper,

independentemente dos nimeros de estames e carpelos e da sexualidade da flor.
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CONSIDERACOES FINAIS

As respostas fenoldgicas de plantas podem ser moduladas por fatores abioticos e pelas
restricdes filogenéticas. No capitulo 1, registramos nas espécies de Piper,estudadas em uma
floresta estacional semidecidua, que apenas a floracdo apresentou sinal filogenético e foi
estacional. A frutificacdo foi influenciada por fatores abioticos, enquanto a floragdo teve uma
influéncia compartilhada de fatores abidticos e das restri¢des filogenéticas. Assim, mesmo em
ambientes estacionais, pode haver influéncia da filogenia nos eventos reprodutivos. A
presenca de sinal filogenético na floracdo pode estar relacionada com o predominio da
frequéncia anual dessa fenofase nas espécies de Piper aqui estudadas e também em outros
tipos de vegetagdo. Estudos futuros, que amostrem um mesmo conjunto de espécies em
diferentes populacdes e na mesma escala temporal, poderdo testar essa ideia.

As espécies de Piper sdo entomofilas e foram visitadas por insetos de diferentes ordens,
portanto sdo ecoldgica e funcionalmente generalistas. Ndo houve correlagdo entre o0s
caracteres florais e os dos visitantes florais, 0 que sugere que os caracteres florais analisados
ndo representam adaptacdes aos polinizadores. Portanto, corroboramos a ideia de que a
diversificacdo floral em espécies generalistas é pouco influenciada pelas pressdes seletivas
exercidas pelos polinizadores. Além dos polinizadores, outros fatores podem estar
relacionados com a diversificacdo floral e poderé&o ser testados futuramente.

No capitulo 3, observamos variacdes do hermafroditismo em quase 25% das espécies
aqui estudadas. Registramos a presenca de flores funcionalmente unissexuais masculinas em
quatro das 17 espécies analisadas. Como a morfologia floral das espécies de Piper é similar,
esses resultados reforcam a necessidade de estudos em campo que avaliem a funcionalidade
das flores ao longo da antese para determinar a expressdo sexual das flores e das plantas. Em
decorréncia disso, outras espécies ndo hermafroditas poderdo ser encontradas no Neotropico.

Ao analisarmos as dindmicas de liberacdo de polen e de exposicdo estigmatica,
registramos padrdo similar entre as espécies. Como essas espécies pertencem a diferentes
clados do género, esse padrdo deve ocorrer em outras espécies neotropicais. Temos evidéncias
gue o mesmo pode ocorrer nas espécies paleotropicais, devido a similaridade do
desenvolvimento floral e da morfologia das flores bissexuais e unissexuais. Entretanto, seria
interessante que estudo semelhante fosse realizado com espécies paleotropicais para

confirmar os resultados aqui encontrados como um padrdo para o género.
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